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Resumo Péetico

A histéria da vida na Terra
Repare, nado é pra ficar na estante
Como ja dizia alguém por ai
Sé a mudanca é constante
A beleza da vida
ndo esta soé nas cores e formas
Na sua histéria mora também
Boa parte da gloria
Quer um exemplo? Eu te dou!
Aquele sapinho que do outro lado da floresta morou
Tem no genoma assinado, acredite,
guando isso se passou!
Cada gene sequenciado
€ como papel picado de um grande livro
Livro este chamado genoma
A gente vai lendo folha por folha
Colando os pedacinhos pra contabilizar
Faz analise, compara aqui e acula
E muita coisa, da trabalho
Mas a gente acaba descobrindo
Mais do que aquilo que a gente foi procurar
O DNA é uma molécula
feita de quatro letras e infinitas possibilidades
Se aca separar uma populacao de outra
Vai ter gene sendo passado pra frente
enquanto outros vao ficando pra tras
A evolucao segue atuando e costurando
dizendo o que fica e 0 que ndo segue mais
E de pouquinho em pouquinho,
0 que era s6 uma espécie
vai se tornando duas
Mas eu aviso, isso ndo € de repente
E um processo lento, minha gente
E nesse tempo, muita pista se perde
Haja trabalho!
Por isso, peco, olhe com carinho
toda espécie que cruzar seu caminho
Tem bicho que é a cara de outro bicho
Mas ele mesmo ja é outra espécie por si s
A gente descobre olhando gene por gene
E um trabalho danado, chega a dar do
Mas depois de toda a coisa apurada
Um monte de mutacdes que tem em uma e na outra, hada
Sé chegamos a uma concluséao!
Esse bicho € outro mesmo, sem apelagéo!
Se diz que isso é trabalho de bidlogo
Mas todo biélogo tem um pouco de historiador
A histéria da vida na Terra



Ha 20 mil anos atrés

Dos tropicos, estava mais perto o frio dos polos
E toda aquela frieza que se aprochegou

Teve um impacto no planeta,

Ele n&do era o mesmo de hoje,

ainda bem que ja passou!

De um lado da Mata

Uma populacdo bem sobreviveu

J& do outro lado, denuncia o tal gargalo
Que nem todo mundo viveu

Se vocé se esqueceu que é bicho
Ou h& muito tempo saiu da escola
Eu te digo chega uma hora

Que precisa abrir os olhos!

A beleza da vida esta em todo lugar
Se vocé bem olhar

Vai descobrir que boa parte

Passou foi dormindo

Nos conta muito
Sobre o que a Terra ja passou

Sera que a majestosa Mata Atlantica

Com esse tempo seco e frio se afetou?
Aposto que teve ser vivo que nem se cogou
la pra l4 e pra c4, sem se importar

Mas nem pra todo mundo assim funcionou
Teve muito aparentado que ficou separado

E quem diria veja s6

A Caatinga tdo seca e sazonal
J& teve no seu coracao

um corredor de floresta

Com direito a temporal

Tem ser vivo que ja esta la
Faz é um bom tempo

Vivendo nessa folia
Encontrando um banco ou assento
Vai ficando isolado mesmo
Perdido no tempo

Quando podia estar admirando

Cobra, sapo, macaco,

baiacu, passarinho, jacaré,

aranha, moco, cobra-cega

Fungo, pau-brasil, pau-ferro, umbuzeiro
A arvore da vida nos conta e nos revela
Somos s6 mais um ramo

de toda a vida na Terra
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RESUMO GERAL

Nesta tese exploramos a diversificacdo de espécies de anuros da Tribo Lophyohylini
distribuidas na Mata Atlantica (MA) e Caatinga, biomas do Brasil. Para tanto, utilizamos
dados genémicos e métodos de filogeografia estatistica para analisa-los, uma abordagem
robusta e até entdo ainda escassa na filogeografia dos organismos sul-americanos.
Através do sequenciamento Sanger amostramos trechos de DNA mitocondrial (mtDNA)
e através do sequenciamento de alto rendimento obtivemos polimorfismos de nucleotideo
unico (SNPs) do DNA nuclear (nDNA). No primeiro capitulo, reunimos 82 amostras da
espécie Aparasphenodon brunoi que apresenta distribuicdo nas terras baixas e costeiras
do bioma MA, sendo considerada ideal para investigar o papel da instabilidade climatica
do Pleistoceno em seu processo de diversificacdo. Ainda no primeiro capitulo, para
avaliar a influéncia do comportamento filopatrico, associado as diferengcas no modo
reprodutivo, na dispersdo e consequentemente, no fluxo génico entre populacdes,
reunimos 72 amostras de A. arapapa e A. aff. brunoi. Estas tratam-se de espécies
simpétricas, de distribuicdo mais restrita e com modos reprodutivos contrastantes o que
as tornam ideais para esse tipo de comparacao. De acordo com a inferéncia baseada em
modelos demograficos, por volta do ultimo maximo glacial (UMG) a populacdo norte de
A. brunoi se manteve estavel enquanto que a do sul experimentou um gargalo seguido
de expanséo recente. Além disso, a populacdo norte de A. brunoi apresenta maior
diversidade nuclear do que a populacdo sul. A paleomodelagem de distribuicdo de A.
brunoi corrobora o padréo disjunto das popula¢cdes norte e sul assim como a distribuicdo
relictual da espécie no UMG quando desconsiderada a plataforma continental como area
de expansédo da MA. Dessa forma, sugerimos que a diversificacdo em A. brunoi esta em
consonancia com a hipotese de refugios pleistocénicos para a MA. Quanto ao segundo
aspecto estudado no primeiro capitulo, detectamos similaridade no padrao de diversidade
e endogamia para A. arapapa e A. aff. brunoi, contradizendo nossas expectativas.
Sugerimos que o comportamento filopatrico dos machos de A. arapapa nao deve atuar
fortemente em limitar a dispersdo da espécie. No segundo capitulo, reunimos 69
amostras de C. greeningi para investigar sua diversificacdo intraespecifica (distribuido na
Caatinga) e comparar sua demografia historica com a de A. brunoi, considerando que as

espécies se encontram em biomas distintos e adjacentes teriam experimentado



expansoes e contracdes de forma antagonica. Corythomantis greeningi apresentou fraca
estruturacéo geografica para o gene mitocondrial ND2 mas nao para o COI. A analise do
NDNA revelou a existéncia de duas popula¢cdes, uma distribuida a leste e outra a oeste.
As analises demograficas para C. greeningi indicam que a populacédo do leste sofreu
expansdo tal como observado para outras espécies de anuros do bioma e a do oeste
sofreu retracdo durante o UMG. Sugerimos que a populacdo do oeste pode ter sido
sujeita a retracdo devido a invaséo de areas Umidas na Caatinga antes de sua expansao.
Essa dindmica foi aproximadamente sincronica e antagdnica a retracdo da populacao de
A. brunoi ao sul da MA, possivelmente refletindo a dindmica geogréfica antagénica dos
biomas Caatinga e MA no UMG. A historia evolutiva dos organismos aqui estudados
sugere, de modo geral, que o passado dos biomas em que se inserem é complexo e sua

histéria € complementar.

Palavras-chave: anfibios, hipotese dos refugios, florestas tropicais sazonalmente secas,
Mata Atlantica, Caatinga, SNPs, DNA mitocondrial, sequenciamento de alto rendimento,

paleomodelagem.



GENERAL ABSTRACT

In this dissertation we explored the diversification of anuran species of the Lophyohylini
Tribe distributed in the Atlantic Forest (AF) and Caatinga biomes of Brazil. To do so, we
used genomic data and methods of statistical phylogeography to analyze them, a robust
and until then still scarce approach in the phylogeography of South American organisms.
Through the Sanger sequencing we sampled mitochondrial DNA (mtDNA) and through
high-throughput sequencing we obtained single nucleotide polymorphisms (SNPs) from
nuclear DNA (nDNA). In the first chapter, we collected 82 samples of the species
Aparasphenodon brunoi that is distributed in the low and coastal lands of the AF biome,
being considered ideal to investigate the role of Pleistocene climatic instability in its
diversification process. In the first chapter, to evaluate the influence of philopatric
behavior, associated with differences in reproductive mode, dispersion and consequent
gene flow among populations, we also collected 72 samples of A. arapapa and A. aff.
brunoi species. These are sympatric species with a narrower distribution and with
contrasting reproductive modes, making them ideal for this type of comparison. According
to the inference based on demographic models, around the last glacial maximum (LGM)
the northern population of A. brunoi remained stable while the southern one experienced
a bottleneck followed by recent expansion. In addition, the northern population of A. brunoi
exhibits greater nuclear diversity than the southern population. The paleomodeling
distribution of A. brunoi corroborates the disjoint pattern of the northern and southern
populations as well as the relictual distribution of the species in the LGM when the
continental shelf is not considered as an area of expansion of the AF. Thus, we suggest
that the diversification in A. brunoi is in line with the hypothesis of Pleistocene refuges for
AF. As for the second aspect studied in the first chapter, we detected similarity in the
pattern of diversity and inbreeding for A. arapapa and A. aff. brunoi, contradicting our
expectations. We suggest that the philopatric behavior of A. arapapa males should not act
strongly in limiting the dispersion of the species. In the second chapter, we collected 69
samples of C. greeningi to investigate their intraspecific diversification (distributed in the
Caatinga) and compare their historical demographics with that of A. brunoi, considering
that the species found in distinct and adjacent biomes would have experienced

expansions and contractions of an antagonistic form. Corythomantis greeningi presented



a weak geographic structuring for the mitochondrial ND2 gene but not for the COI.
Analysis of nDNA revealed the existence of two populations, one distributed to the east
and one to the west. The demographic analyzes for C. greeningi indicate that eastern
population underwent expansion as observed for other species of anurans of the biome
and the western population suffered a retraction during the LGM. We suggest the western
population may have been subject to shrinkage due to invasion of wetlands in the
Caatinga before its expansion. This dynamics was approximately synchronic and
antagonistic to the retraction of the A. brunoi population south of the AF, possibly reflecting
the antagonistic geographic dynamics of the Caatinga and AF biomes in the LGM. The
evolutionary history of the organisms studied here, in general, suggests that the past of

the biomes in which they are is complex and its history is complementary.

Keywords: amphibians, refuge hypothesis, seasonally dry tropical forests, Atlantic

Forest, Caatinga, SNPs, mitochondrial DNA, high throughput sequencing, paleomodeling.
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INTRODUCAO GERAL

Faz parte da natureza humana o desejo de entender como a vida se organiza
e se diversifica ao longo do tempo e espaco. A ocorréncia de um organismo em
determinado local ndo é aleatoria e se deve a uma série de fatores de cunho
geografico, ecolégico e evolutivo (Brown & Lomolino 2006, Holt et al. 2013).
Curiosamente, alguns locais concentram maior diversidade de espécies do que
outros, o que nos leva a questionar o porqué disso (e.g. Brown 2014). Alfred Wallace
e Charles Darwin observaram a alta rigueza de espécies concentrada nas regides
tropicais que visitaram, e isso contribuiu para suas ideias sobre a evolugdo dos
organismos (Wallace 1852, Darwin 1875). Na pratica, podemos dizer que a
distribuic&o da biodiversidade nos conta tanto a histéria da evolugéo da vida quanto

a propria historia do planeta.

Durante o periodo Quaternario, o planeta passou por pelo menos 18 ciclos
glaciais, sendo o ultimo maximo glacial (UMG) entre 18-21 mil anos atras (Souza et
al. 2005). Os efeitos destas “eras do gelo” para as regides temperadas do globo sao
bem conhecidos, pois 0 avanco de geleiras no Hemisfério Norte e a sua influéncia
na biota estdo bem documentados (e.g., Hewitt 1999, Hewitt 2000, Sommer &
Zackos 2009). Nestas regides, a histéria evolutiva dos organismos foi marcada de
forma intensa e generalizada por esta dinamica, conforme detectado em estudos
filogeograficos, caracterizados por extingbes locais e eventos de recolonizacéo
(e.g., Brito 2005, Deffontaine et al. 2005, Sommer & Zackos 2009, Knopp e Merila
2009). Ja para a regido Neotropical os estudos com paleoindicadores sao raros e
esparsos nao havendo o registro dessa “linha do gelo” (Souza et al. 2005). Com

Isso, os efeitos dos ciclos glaciais sédo pouco documentados e conhecidos.
Diversificagdo na Mata Atlantica

A Floresta Atlantica da América do Sul (Mata Atlantica ou MA, daqui por
diante) e reconhecida como uma area extremamente rica em biodiversidade, porém

ameacada pela exploracdo e ocupacdo humana (Myers et al. 2000). Pelo menos



metade das espécies descritas para a MA ndo ocorrem em nenhum outro local
sendo neste bioma (Silva & Castelletti 2003). A heterogeneidade ambiental é
marcante; ha desde formacfes abertas como restingas e campos de altitude até
florestas ombréfilas densas. O conhecimento acerca dos processos que conduziram
a alta diversidade de espécies na MA tem se desenvolvido. Porém, ainda hoje, a
descoberta de novas espécies de diferentes grupos de vertebrados é frequente
(e.g., Dias et al. 2013, Pavan 2015, Graboski et al. 2015) e, por isso, fica claro que
as poucas hipoteses disponiveis atualmente (veja abaixo) sugere que podemos
ainda estar longe de compreender todos 0S processos responsaveis pela

manutencao e geracao dessa imensa biodiversidade (Turchetto-Zolet et al. 2013).

Para a Amazonia, Haffer (1969) hipotetizou que os ciclos glaciais teriam
causado a fragmentacdo da floresta e, o isolamento de populacdes de espécies
dependentes da floresta em areas de maior estabilidade vegetacional, batizadas de
‘refugios’. Ap6s o periodo frio, a floresta teria expandido e voltado a sua extensao
original, e as populacbes isoladas teriam voltado a se encontrar, porém ja
diferenciadas geneticamente em espécies independentes. Esta hipotese também
foi postulada para a MA (Carnaval & Moritz 2008), porém, diferentemente de sua
versao original, foi aplicada em um contexto filogeografico e ndo necessariamente
envolve o surgimento de novas espécies, postulando que regides climaticamente
estaveis teriam permitido a persisténcia de linhagens (Bennet & Provan 2008),
sustentando maior diversidade genética. A hipétese dos reflgios pleistocénicos da
MA ja foi testada por varios autores através do uso de dados genéticos coletados
em escala populacional para diferentes organismos (e.g. Cabanne et al. 2007,
Carnaval et al. 2009, Tonini et al. 2013, Amaral et al. 2013, Thomé et al. 2014). A
histdria evolutiva dos organismos na MA nem sempre concorda com essa hipotese,
porém ainda assim, esta se tornou a principal hipétese de explicagcdo de
diversificacdo para os padrbées encontrados provavelmente devido a sua

testabilidade e falseabilidade.

A hipotese dos refugios foi postulada para a MA de forma geograficamente

explicita através de paleomodelagem de nicho ecologico, estimando uma



distribuicdo fragmentada para a MA durante o UMG com areas de ‘refugio’ restritas
ao norte e porcao central da MA (Carnaval & Moritz 2008). Ainda de acordo com
essa hipétese, as regifes florestadas climaticamente instaveis (fragmentadas
durante o UMG) teriam sido colonizadas no Holoceno por linhagens provenientes
das regides climaticamente estaveis, i.e. refagios (e.g., Cabanne et al. 2007,
Grazziotin et al. 2006, Moraes-Barros et al. 2006, Carnaval et al. 2009, Fitzpatrick
et al. 2009).

A estabilidade climética da por¢do norte e central da MA sugerida pelas
projecdes paleocliméticas (Carnaval & Moritz 2008, Silveira et al. 2019) também é
sustentada por paleoindicadores de regifes adjacentes (Dever et al. 1987, de
Oliveira et al. 1999, Arz et al. 1998, Auler et al. 2004). Em areas onde hoje se
encontra o bioma Caatinga, foram detectadas evidéncias de periodos mais umidos
recorrentes (incluindo durante o UMG) (Dever et al. 1987, de Oliveira et al. 1999,
Arz et al. 1998, Auler et al. 2004) sugerindo que a regido norte e central da MA
poderia ter sido ndo apenas estavel, mas ainda mais extensa (Silveira et al. 2019).
Congruentemente, os estudos filogeograficos corroboram a hipotese dos refagios
na medida em que 0s organismos apresentam maior diversidade nessas regides do
gue ao sul da floresta (e.g. Moraes-Barros et al. 2006, Carnaval et al. 2009, Amaral
et al. 2013) assim como sinal de expansdo apés UMG para o sul da mesma
(Grazziotin et al. 2006, Fitzpatrick et al. 2009, Carnaval et al. 2009). Contudo, ha
outros estudos que ndo encontraram esse mesmo padrao, apontando inclusive para
uma maior diversidade genética dos organismos ao sul da MA (Fitzpatrick et al.
2009, Thomé et al. 2010, Thomé et al. 2014, Santos et al. 2018).

Alguns estudos baseados em pélen fossil corroboram a fragmentacao do sul
da MA, apontando a invasao por gramineas entre 18 e 48 mil anos atras (Behling &
Lichte 1997, Behling 2002). Isétopos de carbono em matéria organica do solo
também indicaram a predominancia de condi¢cdes mais secas durante o Pleistoceno
tardio até o meio do Holoceno para a regido de Botucatu, Anhembi e Jaguaritina no
estado de S&o Paulo (Gouveia et al. 2002). Contudo, nas regides costeiras dos

estados de Sdo Paulo a Santa Catarina as paleoevidéncias baseadas em polen



(Ledru et al. 2009) ndo detectaram mudancas vegetacionais expressivas, assim
como isétopos de carbono (Saia et al. 2008, Pessenda et al. 2009) e espeleotemas
(Cruz et al. 2007, 2006) suportam a persisténcia de umidade. Os estudos baseados
em espeleotemas das cavernas de Botuvera e Santana, por exemplo, localizadas
na area fronteirica entre Sao Paulo e Parana, indicam que houve periodos intensos
de chuva entre 70 e 17 mil anos atras (Cruz et al. 2007, 2006). Aparentemente o sul
da MA durante o UMG apresentou um mosaico de formagdes com maior ou menor
influéncia de umidade e isso pode ter impactado de maneira diferencial os

organismos que habitaram essa porgédo da MA.

Mais recentemente, Leite et al. (2016) propuseram uma nova hipétese de
diversificacao relacionada com a dinamica da floresta associada aos ciclos glaciais,
onde o UMG néo teria sido marcado pela fragmentacao da floresta mas sim a sua
expansao. Esta expanséao teria se dado sobre a plataforma continental brasileira,
entdo exposta, o que levou a batizar a hipétese de ‘Mata Atlantis’ em alusao ao
continente mitolégico de Atlantida. A plataforma teria sido exposta devido a retencéo
de agua sob a forma de gelo nos glaciares, ocasionando a regressdo marinha nos
periodos glaciais, a0 passo que as transgressfes maritimas decorrentes da
elevacdo do nivel do mar teriam se sucedido apenas nos periodos interglaciais. No
UMG, o nivel do mar estaria em torno de -134m (Lamberck et al. 2014) em relacao
ao atual, e o nivel atual teria se estabelecido ha cerca de 6.500-8.000 anos, periodo
de inicio de um clima mais quente e umido conhecido como Holoceno (Souza et al.
2005). A hipotese foi severamente criticada principalmente por ser pouco testavel
(Amaral et al. 2016) apesar de sua proposta inovadora de avaliar o papel da

plataforma continental na distribuicdo passada de organismos da MA.

Ha ainda, modelos de diversificacdo para a MA que néo estao relacionados
a dindmica florestal e climatica. Serras, falhas tecténicas e rios tém sido elencados
como barreiras ao fluxo génico de populacées na MA. Porém, a depender da idade
da barreira, essa diversificacdo pode ser mais recente, como € o caso da atividade
neotectbnica de falhas geoldgicas presentes no territério brasileiro e que foram

evocadas para explicar divergéncias populacionais em organismos como abelhas



(Batalha-Filho et al. 2010), sapos (Thomé et al. 2014) e vespas (Menezes et al.
2017). O Rio Doce, por exemplo, € a suposta barreira encontrada por varias linhas
de estudo na MA para explicar quebras filogeograficas (Pellegrino et al. 2005,
Cabanne et al. 2007, Lara-Ruiz et al. 2008, Brunes et al. 2010, Colombi et al. 2010,
Resende et al. 2010) e padrdes de endemismos (Costa et al. 2000, Silva et al. 2004,
Sigrist & Carvalho 2008). Porém, o tempo de divergéncia varia entre os taxons e
nem sempre as distribuicbes coincidem exatamente com o0 rio, mas
aproximadamente com a area em que ele esta situado (ver discussao em Thomé et
al. 2014). E cada vez mais consensual que muitos processos sejam responsaveis
pelos padrdes da diversidade recente na MA. Dada sua vasta extenséo latitudinal,
a MA néo esta sujeita aos mesmos processos de maneira uniforme (e.g. Carnaval
etal. 2014, Ledru et al. 2016). Além disso, a sua complexidade topogréfica é variavel
e fatalmente também promove mecanismos diversificadores associados. Estes
fatores explicam porque os estudos realizados até hoje ndo suportam um modelo

anico de diversificacdo para este bioma (ver Silva et al. 2012).

N&o bastassem as peculiaridades historicas da MA, a historia evolutiva dos
anfibios 14 distribuidos se revela de especial interesse dada a grande concentragdo
de espécies. A MA é uma das formacfes vegetacionais do mundo que mais
concentram espécies de anfibios anuros — sdo pelo menos 529 espécies (Haddad
et al. 2013), dentre as mais de 1.000 conhecidas para o Brasil (Segalla et al. 2016).
Além da alta riqueza de espécies, também é alta a diversidade de modos
reprodutivos existentes (Haddad & Prado 2005). Isso significa que as espécies
apresentam alta heterogeneidade quanto ao local onde depositam ovos, tamanho
de suas desovas, frequéncia de reproducéo durante o ano, entre outros aspectos.
Alguns destes modos reprodutivos sdo exclusivos de espécies que vivem nesse
bioma (Haddad & Prado 2005).

Os organismos de estudo dos dois capitulos aqui desenvolvidos pertencem
ao grupo das pererecas de cranio hiperossificado (casque-headed) da Familia
Hylidae, Tribo Lophyohylini (Figura 1), e ocorrem desde a Argentina até o México.

A Familia Hylidae é uma das mais representativas de Anura com mais de 700



espécies (Frost 2019). A tribo dos anuros de cranio hiperossificado, Lophyohylini,
tem uma distribuicao tropical e subtropical na Ameérica do Sul (Faivovich et al. 2005,
Frost 2019, Duellman et al. 2016). Doze géneros compdem Lophyohylini, entre eles
Aparasphenodon Miranda-Ribeiro, 1920, Argenteohyla Trueb, 1970, Corythomantis
Boulenger, 1896, Osteocephalus Steindachner, 1862, Osteopilus Fitzinger, 1843,
Phyllodytes Wagler, 1830, Tepuihyla Ayarzagiiena, Sefaris, and Gorzula, 1993 e
Trachycephalus Tschudi, 1838. Em Lophyohylini ocorrem mais de 80 espécies que,
de uma forma geral, apresentam comportamento criptico, reproducdo explosiva
(dependente de fortes chuvas sazonais) e associagcdo com fitotelmatas (corpos

d’agua em plantas).
Diversificacdo na MA: Aparasphenodon como modelo

Aparasphenodon Miranda-Ribeiro, 1920 é um género composto por cinco
espécies endémicas da América do Sul encontradas nos dominios da MA e
Amazoénia sendo a maioria de distribuig&o restrita, com excecdo de A. brunoi (Neto
& Teixeira Jr 2012, Assis et al. 2013). Apenas A. brunoi foi incluido nas revisfes
filogenéticas que incluiram a familia Hylidae, cabendo destacar o desconhecimento
acerca das relacdes interespecificas do género (Figura 1) (e.g. Faivovich et al. 2005,
Wiens et al. 2010, Pyron & Wiens 2011, Duellman et al. 2016, Jetz & Pyron 2018).

Phytotriades_auratus
Aparasphenodon brunoi
Nyctimantis_rugiceps
Argenteohyla_siemersi

Corythomantis greeningi

100 [Trachycephalus spp.
Itapotihyla_langsdorffii

Phyllodytes_luteolus
T | Osteopilus spp.

—
———T00__|Tepuihyla spp.
— 700 | Osteocephalus spp.

Figura 1. Trecho da arvore filogenética obtida por Jetz & Pyron (2018) destacando
os integrantes da Tribo Lophyohylini. Em amarelo destacamos os géneros
Aparasphenodon e Corythomantis representados cada um por uma unica espécie.



Aparasphenodon brunoi Miranda-Ribeiro 1920 foi descrita tendo como
holotipo um exemplar coletado no Rio de Janeiro. Quase cem anos depois a
distribuicdo conhecida de A. brunoi abrange uma faixa de mais de 1.200 km de
extensdo norte-sul na MA (Figura 2), habitando pelo menos trés diferentes
fitofisionomias ao longo da zona costeira: restinga (exemplo, em Marica-RJ, Wogel
et al. 2006), floresta semidecidua (exemplo, em Marliéria-MG, Feio et al. 1999) e
floresta ombrdfila (exemplo, em Sooretama-ES, Klippel et al. 2015). O ponto de
ocorréncia mais continental conhecido da espécie fica a pouco menos que 250 km
da costa, em Marliéria (MG), no Parque Estadual do Rio Doce (Feio et al. 1999). As
demais localidades estdo situadas em proximidades ainda maiores da costa. A
espécie é considerada vulneravel no estado de Minas Gerais, mas ndo nas listas
vermelhas dos demais estados. No entanto, as popula¢cdes conhecidas para o
estado de Sdo Paulo (Ubatuba e Caraguatatuba) talvez estejam em declinio desde
a década de 80 (Sazima & Cardoso 1980). Sua reproducéo € do tipo explosiva,
ocorrendo na estacéo chuvosa (Teixeira et al. 2002) em pocas temporarias (Wogel
et al. 2006). Devido a distribuicdo restrita de A. brunoi as terras baixas e costeiras
da MA, identificamos esta espécie como um bom modelo para avaliar a nivel
regional se o seu padrao filogeografico poderia ser explicado por alguma das
hipoteses de diversificacdo propostas para a MA ou por alguma combinacéo entre
elas (Carnaval & Moritz 2008, Carnaval et al. 2009, Thomé et al. 2014, Leite et al.
2016).

Aparasphenodon arapapa, por sua vez, distribui-se pela por¢éo central e sul
da MA do estado da Bahia em uma faixa de aproximadamente 130 km (Figura 2). A
espécie ndo consta na lista da Unido Internacional para Conservacao da Natureza
(IUCN, em inglés) nem em listas de espécies ameacadas, mas dada a sua
ocorréncia restrita, modo reprodutivo extremamente especializado e desmatamento
das florestas sul-bahianas, € possivel que esteja sob algum grau de ameaca. Sua
reproducéo € do tipo prologada, usando bromélias como sitio reprodutivo e de
desenvolvimento de suas larvas, apresentando inclusive cuidado parental

(Lourenco-de-Moraes et al. 2013, Lantyer-Silva et al. 2014).



O interesse em estudar as espécies Aparasphenodon brunoi Miranda-
Ribeiro, 1920 e Aparasphenodon arapapa Pimenta, Napoli & Haddad, 2009, no
primeiro capitulo, deveu-se ao fato de tratarem-se de espécies endémicas da MA
brasileira (Neto & Teixeira Jr 2012), que apresentam padrao e modo reprodutivo
contrastantes entre si, distribuicdo restrita a uma porcdo determinada da MA e
ocorréncia parcialmente sobreposta, o que poderia fornecer pistas sobre o efeito da
reproducdo sobre a distribuicdo da diversidade genética intraespecifica. Sendo
assim, de acordo com o projeto inicial, os objetivos do Capitulo 1 eram: (i) explorar
a filogeografia de A. brunoi e (ii) comparar o padrao de distribuicdo da diversidade
e endogamia de A. brunoi e A. arapapa na area de co-ocorréncia. Com o
desenvolvimento do projeto e a parceria no estudo em larga escala da Tribo
Lophyohylini (Blotto et al., in prep), identificamos uma terceira espécie de
Aparasphenodon com ocorréncia na Bahia. Aqui a chamamos de A. aff. brunoi e
apresenta distribuicdo simpatrica com A. arapapa. Observacdes de campo para A.
aff. brunoi revelaram que esta espécie apresenta 0 mesmo padréo reprodutivo de
A. brunoi, do tipo explosivo e com oviposicdo em pocas temporarias (Gabriel
Novaes-e-Fagundades, comunicacdo pessoal). Dessa forma, no Capitulo 1,
mantivemos a avaliacdo do papel dos principais eventos histdricos associados a
dindmica espacial da MA na diversificacdo de A. brunoi e comparamos os padrdes
de diversidade e endogamia ndo mais entre A. brunoi e A. arapapa mas entre as
espécies A. arapapa e A. aff. brunoi que co-ocorrem na regido entre Marau e Una

no estado da Bahia.
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Figura 2. Poligonos de ocorréncia das espécies A. arapapa + A. aff. brunoi (em rosa)
e Aparasphenodon brunoi (em verde). O bioma Mata Atlantica € destacado em

amarelo.
Diversificagédo na Caatinga

A MA faz fronteira com a Caatinga que, por sua vez, é 0 Unico bioma
totalmente inserido no Brasil. A Caatinga € caracterizada por apresentar baixos
indices pluviométricos e clima quente e seco, sendo considerada uma das Florestas

Tropicais Sazonalmente Secas (Prado & Gibbs 1993). Ainda s&o pouco
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compreendidas e controversas sua origem e distribuicdo passada. Segundo a
hipotese de Prado & Gibbs (1993), a Caatinga teria feito parte do Arco Pleistocénico
gue representaria uma area de expansao dos ecossistemas abertos e secos no
UMG, coincidindo com o mesmo periodo de ocorréncia dos refagios das florestas
umidas. Outros autores propuseram que a origem da vegetacao tolerante a seca da
Caatinga seria derivada de elementos de uma expansao Amazonica misturada a
elementos de uma co-expanséao do bioma Cerrado (Pennington et al. 2000). Apesar
de ambas hipdteses encontrarem suporte em outros estudos (e.g. Collevatti et al.
2013, Vitorino et al. 2016) ainda € controversa a origem e dinamica historica das
florestas tropicais sazonalmente secas (SDTFs em inglés) e, por conseguinte, da
Caatinga. De modo contrario, Werneck et al. (2011) sugerem que as SDTFs

estariam ainda mais disjuntas, com o nucleo da Caatinga estavel, no UMG.

A atencao dispensada aos elementos bidticos da Caatinga ainda € esparsa
e recente. Com isso, o entendimento sobre o0s processos de diversificacdo ocorridos
se encontra em estagios iniciais (Carnaval 2002, Caetano et al. 2008, Werneck et
al. 2012, Upham & Patternson 2012, Magalhées et al. 2014, Werneck et al. 2015,
Thomé et al. 2016, Thomé & Carstens 2016, Gehara et al. 2017). Estudos
filogeograficos ja realizados na regido da Caatinga revelaram sinal de expanséao
populacional recente em varias espécies da herpetofauna regional (Carnaval &
Bates 2007, Thomé et al. 2016, Gehara et al. 2017). Por outro lado, para outros
organismos, como as abelhas Partamona rustica e P. seridoenses ndo foram
detectadas flutuacdes populacionais (Miranda et al. 2016, Miranda et al. 2017).
Enquanto que para a aranha Sicarius cariri, se detectou reducao do seu tamanho

populacional (Magalhéaes et al. 2014).

Como elementos promotores de diversificagdo na Caatinga tem se
destacado o papel do Rio S&o Francisco (e.g. Nascimento et al. 2013) e das
invasdes de areas umidas (Thomé et al. 2016, Magalhées et al. 2014). Contudo, o
Rio Sao Francisco tem sido motivo de controvérsia quanto ao seu papel de barreira
geografica. De um lado a relacao filogenética (Rodrigues 1996, 2003, Passoni et al.
2008) e filogeogréfica (Nascimento et al. 2013, Werneck et al. 2015) de alguns
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organismos sustenta o papel do rio como elemento diversificador. Por outro lado,
estudos com organismos amplamente distribuidos indicam que o rio ndo atuou
como barreira (e.g. Caetano et al. 2008, Recoder et al. 2014). Paleoindicadores
como polens fésseis (de Oliveira et al. 1999, Behling et al. 2000), espeleotemas
(Auler & Smart 2001, Auler et al. 2004, Wang et al. 2004) e is6topos de oxigénio e
carbono (Arz et al. 1998, Dever et al. 1987) sustentam a hipotese de que intensos
periodos de pluviosidade recorrentes na porcéo central da Caatinga promoveram
um corredor de floresta cruzando a Bahia proximo a regido da Chapada Diamantina.
Esse corredor teria se formado sucessivas vezes e possivelmente teria conectado
a biota da Mata Atlantica e Amazoénia através da Caatinga (Costa 2003, Batalha-
Filho et al. 2013, Thomé et al. 2016, Prates et al. 2017, Dal Vechio et al. 2018).

A diversificagdo de Corythomantis na Caatinga: O modelo complementar

O género Corythomantis Boulenger, 1896 abriga as espécies C. greeningi
Boulenger, 1896 e C. galeata Pombal, Menezes, Fontes, Nunes, Rocha & Van
Sluys, 2012. Corythomantis greeningi € uma espécie que ocorre em areas xéricas
da Caatinga ou pouco umidas do Cerrado e Mata Atlantica (em ecétonos) (Godinho
et al. 2013) podendo habitar microambientes disponiveis em bromélias, rochas e
buracos em arvores (Jared et al. 1999, Godinho et al. 2013). Sua é&rea de
distribuicdo geogréafica abrange os estados brasileiros da Bahia, Alagoas, Piaui,
Maranhdo, Ceara, Paraiba, Pernambuco, Minas Gerais e Goias (ocorréncia na
fronteira com o estado da Bahia) (Figura 3). Apresenta reproducédo explosiva —
apenas durante a estacdo chuvosa — em pocas temporarias (Jared et al. 1999). O
status de conservacdo dessa espécie € considerado pela IUCN como pouco
preocupante, porém precisa ser atualizado (Borges-Nojosa & Skuk 2004).
Corythomantis galeata, a segunda espécie do género, foi descrita com base no
distinto padrdo de faixas dorsais e coloracdo externa e morfologia do cranio de
espécimes coletados na regido da Chapada Diamantina (BA), no municipio de
Morro do Chapéu (Pombal et al. 2012).

As hipéteses dos refugios das florestas umidas nos periodos glaciais (Haffer

1969, Vanzolini & Williams 1970, Carnaval & Moritz 2008) e das florestas secas nos



12

periodos interglaciais (Prado & Gibbs 1993, Pennington et al. 2000, Mayle 2004)
apresentam-se como complementares na reconstrucdo da dinamica histérica dos
biomas do continente sul-americano (Vanzolini & Williams 1970). Sendo assim,
sugerem a ocorréncia de um cenario pretérito aproximadamente sincrénico de
expansao e contracdo da distribuicdo de florestas secas e umidas como um efeito
das mudancas climéaticas no Pleistoceno (Vanzolini & Williams 1970, Prado & Gibbs
1993, Carnaval & Moritz 2008). Porém, essa hipotese de sincronicidade nao foi
formalmente testada até entdo. Para preencher essa lacuna, buscamos organismos
filogeneticamente préximos e com historia natural semelhante afim de permitir tal

comparacao.

Dado que C. greeningi e A. brunoi sdo espécies distribuidas em biomas
adjacentes com perfil climatico e vegetacional distintos, no Capitulo 2, investigamos
a demografia histérica de Corythomantis greeningi e a comparamos a de A. brunoi
apresentada no primeiro capitulo. A espécie C. greeninigi, além de ser
filogeneticamente proxima a A. brunoi, tem o mesmo padréo e modo reprodutivo.
Desta forma, a biologia reprodutiva e relacdo filogenética de ambas favorece a

comparacao da sincronicidade temporal de suas respostas demograficas.
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Figura 3. Poligono de ocorréncia de Corythomantis greeningi em verde. O bioma

Caatinga é destacado em amarelo.
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CONCLUSOES

Duas populacgdes principais foram detectadas em Aparasphenodon brunoi. A
populacdo norte de A. brunoi apresenta maior diversidade nos SNP loci e
menor diversidade para os marcadores mitocondriais. N&do encontramos
hibridos ou sinais de introgressdo entre as espécies A. brunoi,
Aparasphenodon arapapa e Aparasphenodon aff. brunoi.

O ranqueamento dos modelos demogréficos indicou como melhor modelo
aquele em que a populagéo norte de A. brunoi é estavel e a do sul, instavel,
aproximadamente durante o Ultimo maximo glacial. Os modelos de
distribuicdo paleoecoldgica suportam a estabilidade da populacdo do norte e
fragmentacdo da populacdo do sul quando a plataforma continental ndo é
incluida.

Nés detectamos similaridade no padréo de diversidade e endogamia para as
espécies A. arapapa e A. aff. brunoi e concluimos que ndo ha evidéncias
genéticas suficientes de que o comportamento filopatrico dos machos de A.
arapapa limita de maneira diferencial & A. aff. brunoi a dispersdo da espécie.

Os fragmentos mitocondriais e os milhares de loci de SNPs suportam a
existéncia de duas linhagens principais em Corythomantis greeningi, uma
delas distribuida pela Caatinga e a outra associada a cadeia de montanhas
do Espinhaco.

A linhagem “Caatinga” de Corythomantis greeningi apresenta duas
populacdes principais que diferem quanto a padrbes de diversidade e
demografia. Apesar das barreiras regionais coincidentes com a separagao
das populacdes, a divergéncia estimada pelos modelos demogréficos entre

as populacbes é recente e sugerimos que a invasao de florestas Umidas
separou ou intensificou a separacdo dessas populacoes.

As analises demograficas para as populagbes da linhagem “Caatinga” de
Corythomantis greeningi revelaram histdrias contrastantes. Para a populacao
com maior distribuicAo na Caatinga detectamos expansdo e para a
populacédo na fronteira da Caatinga com o Cerrado encontramos contracao.
A primeira suporta a expansado da Caatinga no Pleistoceno enquanto que a
segunda suporta retracdo da Caatinga.

Detectamos a sincronicidade temporal e dinAmica demogréafica antagbnica
das populacdes da linhagem “Caatinga” de Corythomantis greeningi e das
populagcdes de Aparasphenodon brunoi. Sugerimos que esse padrao reflete
a dindmica geografica passada antagonica dos biomas Caatinga e Mata
Atlantica.
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